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早在 1912年 R am ann就注意到叶片衰老过程中有部分 N、 P、K 可能运回树体, 1927年 G om bes证
实了这一推论〔1〕。 后来引入了内吸收率 ( Retran slo ca tion eff ic iency, Re-ab so rp tion eff ic iency或 Reso rp-
tion efficiency, 英文缩写为 RE )的概念,其计算公式如下:
RE=
Xm - X i
X m
× 100% ,
Xm :衰老前成熟叶片养分库, X i: 落叶养分库。
上式的意义在于衡量叶片衰老过程中从正在衰老的叶片中运回树体可以再利用的营养元素量占衰
老前成熟叶片营养元素量的百分比。 有时某些元素如 C a的内吸收率会出现负值, 这表示该元素在老叶
中的积累。 养分库的表达方式有多种, 如: 元素的干重百分含量 (% DW )、单位叶面积元素含量 (μg /
cm 2 )、单位叶片元素含量 (μg /lea f)或单位面积林地叶片养分贮量 ( kg /hm 2或 g /m 2 )。 基于 N、 P、K等元
素在植物生命活动中的重要性,目前的研究集中于这 3种元素, 笔者在本文中也主要讨论这 3种元素。
若未特别指明, 文中所提到的元素均指该 3种元素。
1　养分内吸收的功能
叶片衰老过程中通过养分元素的内吸收,把一部分营养元素移至根、茎、新叶及果实等建立养分库,
这是养分内吸收最重要的生理功能之一。当前有关叶片养分元素内吸收的理论主要是根据养分内吸收
的过程与叶片的衰老及养分元素的贮存密切相关的观点提出的〔2〕。 通过养分内吸收所提供的营养元素
是树木新枝叶生长所需养分的重要来源 (表 1), 在调节树木生长中起了重要作用。 养分的内吸收、养分
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表 1　新枝叶生长所需的养分来源于老叶内
吸收的百分率 (% )
T ab le 1　 Percen tag es o f the nu tr ien ts tha t
new b ranche s and leave s need by
retran sloca ting from sene sc ing leaves
种类
Species
N P K
文献
Referen ce
辐射松 P inu s rad ia ta 31. 5 69. 8 49. 5 〔2〕
辐射松 P inu s rad ia ta 48. 0 86. 0 39. 0 〔10〕
桃 P runus p er isa 66. 2 ND ND 〔11〕
花旗松 P inu s raed a 39. 0 60. 0 22. 0 〔12〕
黄杉 P seudotsug a sp p. 29. 0 ND ND 〔13〕
　　ND:无资料 ( no data)。
库的建立及运输使树木在土壤养分供应缺乏时有相对
独立性〔3〕。M illand等〔4〕对苹果 (Ma llus d om estica )的研
究发现, 落叶树种 N贮存量与来年春天茎生长密切相
关,根茎中的 N 库大小可决定在不施肥条件下,来年春
天茎生长期的长短。 N am bia r等〔2〕认为, 辐射松 (P inus
rad iata )叶片养分内吸收是保证顶端生长的一种养分
供应机制 (尤其是新芽生长之时 ), 这样可减少因土壤
养分供应不足而造成的生长限制, 因为这时根系的吸
收能力因土壤温度低而十分有限。在繁殖器官及块根、
块茎发育过程中, 老叶中养分元素的内吸收十分重要,
因为这时候养分需求量很大, 而根系的活性与养分吸
收 能力因碳水化合物供应的减少而迅速下降〔5〕。 沈善敏等〔6〕认为落叶前后加拿大杨 (P opu lus
canad ensis)体内外营养元素的频繁迁移和分配是防御冬季严寒的需要, 这是因为皮层中有机质和矿质
养分含量的提高有助于杨树免遭冻害。 对于橡树 (Quercus spp. )林等消耗生物量的林地来说, 叶片衰老
过程中养分元素向树体的内吸收不仅影响系统内养分的输出量, 而且还关系到养分利用效率和系统受
干扰后的恢复能力〔7〕。此外,养分内吸收率的高低还将影响落叶的 C∶N 比,从而影响落叶的分解速率
及土壤中有效 N的移动, 最终影响到森林生态系统的演替〔8〕。对养分内吸收的研究还可以为高效营养基
因型的选育提供依据〔9〕。以后这方面的研究可望成为植物营养遗传学的重要内容之一。
2　N、P、K等常量元素的内吸收率
落叶树种及常绿树种叶片衰老过程中 N、 P、K、 C a、M g等 5种元素的内吸收率见表 2和表 3,其统计
结果见表 4。
表 2　常绿树种叶片衰老过程中叶失重率、养分内吸收率及衰老前成熟叶养分含量
T able 2　Pe rcen tag es o f lea f m ass lo ss (LM ) and nu tr ien t re translo ca tion e fficienc ie s ( RE ) dur ing
　　 leaf sene scence and nu tr ien t concen tra tions in th em ature leave s o f ev e rg reen tree s
树种
Species
失重率
LM
(% )
元素内吸收率　　　　　RE (% )
N P K C a M g
文献
Re ference
杉木 Cunningham ia lanceolata* - 26. 7( 10. 0)* * 54. 7( 0. 9) 63. 2( 7. 4) 0. 7( 9. 6) - 39. 0( 2. 2) 〔14〕
杉木 C. L anceolata* - 13. 5( 9. 8) — — — — 〔15〕
粗壮婆罗双 Shorea robusta 20. 4 38. 6 40. 9 31. 6 - 14. 8 — 〔8〕
粗糠柴 M allotus philippensis 11. 8 34. 3 30. 1 26. 1 - 6. 6 — 〔8〕
九里香 M urraya p enicu lata 19. 9 33. 8 40. 4 26. 9 - 12. 8 — 〔8〕
喜马拉雅长叶松 P inus roxbu rgh ii 22. 8 53. 5 49. 2 44. 3 - 9. 7 — 〔8〕
白毛栎 Qu ercu s leucotr ich op hora 16. 5 25. 2 24. 8 29. 6 - 6. 3 — 〔8〕
多花栎 Q. F loribunda 12. 3 21. 5 23. 1 27. 3 - 10. 4 — 〔8〕
毛栎 Q. L anug inosa 12. 8 23. 9 25. 8 20. 3 - 6. 6 — 〔8〕
毛杨梅 Myrica esculenta 18. 6 25. 7 36. 4 25. 8 - 9. 5 — 〔8〕
针齿铁仔 Myrsine sem iserrata 15. 1 30. 6 27. 0 24. 2 - 7. 8 — 〔8〕
红松 P inus koraiensis — 49. 3 49. 5 49. 1 - 1. 7 - 1. 8 〔16〕
花旗松 P seudotsuga menz iesii — 41. 0( 9. 6) — — — — 〔17〕
晚松 P inus r ig ida 8. 0 72. 0( 12. 0) 80. 0( 0. 7) 85. 0( 5. 7) — — 〔17〕
长白松 P. sy lvestris 32. 0 74. 0 — — — — 〔17〕
火矩松 P. taeda 6. 0 43. 0 65. 0 58. 0 — — 〔17〕
萌芽松 P. ech inata 53. 0 61. 0( 13. 0) 53. 0( 0. 8) 58. 0( 7. 7) — — 〔17〕
黑云杉 P icea mar iana 11. 4 — — — — — 〔17〕
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续表 2
树种
Species
失重率
LM
(% )
元素内吸收率　　　　　RE (% )
N P K C a M g
文献
Re ference
秋茄 K andelia candel — 71. 9( 15. 7) 56. 9( 1. 5) 43. 5( 9. 5) - 5. 9( 15. 4) - 12. 1( 4. 9) 〔18〕
木榄 Brug uiera gymnorrhiz a — 83. 4( 11. 7) 66. 5( 1. 0) 39. 6( 4. 5) - 6. 5( 16. 9) - 18. 6( 5. 6) 〔18〕
红海榄 Rhizop hora sty losa — 51. 4( 11. 9) 42. 1( 1. 6) 40. 6( 10. 3) - 0. 6( 16. 0) - 4. 2( 7. 2) 〔18〕
Quercus ilex — 52. 0 62. 0 — — — 〔19〕
高山杜鹃花 Rhod od end ron lapponicum — 53. 0 36. 0 — — — 〔20〕
　　* 根据原文数据计算所得; * * 括号内数字为衰老前成熟叶片养分含量 (m g /g DW )。
* C a lcu lated acco rd ing to o rig in als; * * F igu res in th e b rack ets m ean the e lem en t con cen t ra tion s in th e m atu re
leaves.
表 3　落叶树种叶片衰老过程中叶失重率、养分内吸收率及衰老前成熟叶养分含量
T ab le 3　 Percen tag es o f le af m ass lo ss( LM ) and nu trient retran slo ca tion efficiencies (RE ) du ring
leaf sene scence and nu tr ien t con cen tra tions in th em ature leave s o f dec iduous tree s
树种
Species
失重率
LM
(% )
元素内吸收率　　　　　RE (% )
N P K C a M g
文献
Re ference
美洲落叶松 L ar ix laricina 42. 3 79. 0( 22. 4)* * 46. 0( 2. 1) — — — 〔17〕
美洲白桦 Be tula p apy rif era 36. 5 75. 0( 19. 9) 44. 0( 1. 7) — — — 〔17〕
美洲绿恺木 A lnus cr ispa 33. 9 61. 0( 24. 8) 81. 0( 1. 3) — — — 〔17〕
刺槐 Pobinia p seudoacacia* — 22. 3( 19. 3) 76. 9( 1. 3) 68. 6( 3. 5) - 21. 9( 47. 0) 42. 2( 4. 5) 〔21, 22〕
加拿大杨 Populus canadensis* 18. 9 64. 9( 27. 1) 49. 0( 1. 2) 2. 8( 9. 8) - 32. 4( 15. 1) - 27. 2( 2. 2) 〔23〕
多花山矾 Symp locos ramosissima 21. 5 35. 1 53. 1 31. 9 - 6. 7 — 〔8〕
绒毛算盘子 G loch id ion velutinum 28. 4 42. 6 68. 4 35. 3 - 22. 0 — 〔8〕
南烛 Lyonia ova lif olia 34. 1 53. 3 64. 4 50. 0 - 27. 5 〔8〕
黄栌叶荚迷 V ibrum cotinif olium 29. 7 55. 7 48. 5 54. 4 - 27. 9 — 〔8〕
檀杨 Populus tremuloid es — 63. 0 46. 7 58. 3 - 11. 1 10. 0 〔24〕
糖槭 A cer saccharum — 62. 5 26. 2 40. 7 - 14. 0 - 3. 3 〔24〕
大叶椴 T ilia p la typhy lla 22. 0 — 40. 0( 3. 7) — — — 〔17〕
欧洲鹅耳枥 Carp inus betu lus 15. 0 — 18. 0( 2. 6) — — — 〔17〕
欧洲山毛榉 Fagus sy lvatica 31. 0 — 22. 0( 1. 6) — — — 〔17〕
瑞典花楸 S orbus intermedia 36. 0 — 29. 0( 4. 3) — — — 〔17〕
白面子树 S. aria 6. 0 — 31. 0( 5. 7) — — — 〔17〕
欧洲桦 Be tula p ubescens 39. 0 — 22. 0( 2. 6) — — — 〔17〕
檀杨 Populus tremuloid es — 65. 0( 21. 1) 42. 0( 1. 8) 59. 0( 8. 3) — — 〔17〕
加拿大黄桦 B etu la alleghaniensis 7. 0 49. 0( 23. 0) 38. 0( 1. 7) 46. 0( 9. 0) — — 〔17〕
欧洲鹅耳枥 Carp inus betu lus 27. 0 52. 0 — — — — 〔17〕
疣皮桦 Be tula verrucosa 0 51. 0 — — — — 〔17〕
夏栎 Quercus robur 6. 0 55. 0 — — — — 〔17〕
黑果越桔 Vaccunium myrtillus 6. 0 34. 0 — — — — 〔17〕
欧洲山毛榉 Fagus sy lvatica 22. 0 52. 0( 22. 0) 38. 0( 1. 6) 45. 0( 13. 3) — — 〔17〕
甘比耳氏栎 Qercus gambelii 12. 0 69. 0 25. 0 22. 0 — — 〔17〕
加州黑栎 Q. ke llogg ii 1. 0 40. 0 7. 0 36. 0 — — 〔17〕
北美鹅掌楸 Liriod end ron tu lip if era 24. 0 43. 0( 20. 0) 68. 0( 1. 1) 53. 0( 14. 0) — — 〔17〕
红花槭 A cer ruburum 60. 0 73. 0( 18. 0) 75. 0( 1. 3) 85. 0( 8. 0) — — 〔17〕
多花蓝果树 Nyssa sy lvatica 43. 0 72. 0( 19. 0) 66. 0( 1. 3) 51. 0( 13. 0) — — 〔17〕
酸叶树 Oxydend rum arboreum 34. 0 57. 0( 20. 2) 21. 0( 1. 2) 20. 0( 12. 0) — — 〔17〕
绒毛山核桃 Carya tomentosa 32. 0 73. 8( 19. 8) 71. 0( 1. 0) 57. 0( 12. 0) — — 〔17〕
　　* 根据原文数据计算所得; * * 括号内数字为衰老前成熟叶片养分含量 (m g /g DW )。
* C alcu la ted acco rd in g to or ig ina l; * * F igu res in the b racketsm ean th e e lem en t con cen t rat ions in the m atu re
leaves.
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N、 P、K 这 3种元素的内吸收率是比较高的, 均超过 40% , 且落叶树种高于常绿树种。落叶树种 N的
内吸收率平均为 55. 9% , 常绿树种平均为 44. 8% , 前者比后者高 11. 1% ; P的内吸收率落叶树种比常
表 4　常绿树种及落叶树种叶片衰老过程中
元素内吸收率 (RE )及叶片失重率 (LM )*
T ab le 4　N u tr ien t re translo ca tion e fficienc ie s ( RE ) and
leaf m ass lo ss (LM ) a t lea f senescence
项目
Item
生活型
G row th
type
统计量
C a lcu lat ion
num ber
均值 (% )
M ean
变异系数 (% )
C oef f icien t o f
variat ion
范围 (% )
Range
RE
LM
N 常绿树种 22 43. 6 　 44. 9 　 13. 5～ 83. 4
落叶树种 26 55. 9 25. 2 22. 3～ 79. 0
P 常绿树种 19 45. 4 35. 6 23. 1～ 80. 0
落叶树种 28 45. 4 44. 7 7. 0～ 81. 0
K 常绿树种 17 40. 8 42. 8 20. 4～ 85. 0
落叶树种 19 46. 2 40. 9 2. 8～ 85. 0
C a 常绿树种 14 - 7. 0 62. 4 - 14. 8～ 0. 7
落叶树种 9 - 16. 1 98. 8 - 32. 4～ 19. 7
M g 常绿树种 5 - 15. 1 98. 4 - 39. 0～ - 1. 8
落叶树种 5 9. 5 280. 0 - 27. 2～ 42. 2
常绿树种 14 18. 6 64. 0 6. 0～ 53. 0
落叶树种 28 24. 4 59. 4 0. 0～ 60. 0
　　* 　据表 2、 3资料统计而得 (S tat ist ic resu lts of T ab le 2 and T ab le 3)。
绿树种稍高, 这与前人的研究结
果相同〔8, 25, 26〕。 C a、M g的变化较
大。 对常绿树种来说, C a、M g均
表现出负的内吸收率, 也就是说
它们并没有随叶片的衰老而向
树体其它部分内吸收, 相反却有
在老叶中逐步积累的倾向。 落叶
树种的 C a也表现出负的内吸收
率, 而 M g则变化较大,有正也有
负。邹邦基等〔27〕认为 M g在植物
体内是流动性大、重新利用程度
高的元素之一, 当植物体缺 M g
时, M g可以较顺利地从老的器
官如正在衰老的叶片内吸收到
植物所需要的器官, 当供应充足
时老器官中的 M g含量就有可能
高于幼嫩器官。 本文的统计结果
与邹邦基等人的上述推论相符 (表 4)。
3　衰老前成熟叶 N、P、K含量 (% DW )与叶片衰老过程中 N、P、K内吸收率的关系
叶片养分元素含量可作为植物养分供应水平的一个指标〔25〕。就成熟叶片元素含量与各元素在叶片
衰老过程中内吸收率的关系而言, Chap in等〔17〕认为 N 含量越高者其衰老过程中被内吸收再利用的 N
就相对越多,两者显著正相关, 但 P不存在这种关系。 de l-A rco等〔26〕的统计发现, N的内吸收率与衰老
前成熟叶片的 N含量显著正相关, P极显著负相关, K的相关关系不显著, 但 Chap in等〔17〕的研究结果与
此有些不同。 由于统计量有限, 这方面的研究还有待于进一步深入。
叶片衰老过程中由于呼吸消耗及碳水化合物、核酸、脂类、蛋白质等降解后小分子物质的外运,使叶
片的重量及 N、 P、K 等元素的含量随之下降。 曾有人试图从叶片衰老过程中含 N、 P物质的水解程度及
其水解产物的外运比例来解释元素内吸收问题〔17, 28, 29〕。如 M ay等〔29〕对冬青石栎 (Q uercus ilicif olia )研究
后认为, N、 P的内吸收率从生化角度来讲有其上限,当叶片中剩下的成分不能再被分解时,养分的内吸
收就停止了,他们认为 72%和 75%分别是冬青石栎叶片衰老过程中 N、 P内吸收率的上限。 La jtha〔28〕认
为叶片 N素含量低者其内吸收率低的原因是叶片中的大部分 N成为结构 N而不易被分解利用。但也有
人发现 N含量低者 (即生长于贫瘠土壤中者 )N内吸收率反而高,其原因可能是可溶性蛋白的含量相对
较高〔30, 31〕。
4　影响叶片衰老过程中养分元素内吸收率的因素
4. 1　遗传因素
对于叶片衰老过程中养分内吸收率的研究始于寻找植物适应于贫瘠土壤的生理基础〔32〕。植物对养
分缺乏生境的适应性可通过以下途径来实现: ①降低生长速率, 减少对养分的需求; ②提高养分吸收能
力 (大多通过菌根起作用 ); ③减少养分流失;④通过化学过程改变养分利用途径〔17〕。早期的研究侧重于
养分的吸收和利用方面, 但是后来的研究发现养分流失与养分的吸收和利用在解释植物对贫瘠土壤的
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适应性时同样重要〔32〕。 既然高的内吸收率可使植物从正在衰老的叶片中内吸收更多的养分元素,那么
很容易使人想到生长于贫瘠土壤中的个体有较高的内吸收率。一些研究证实了这一推论,但反对意见也
不少〔33〕。 N am bia r等〔2〕认为, 高的内吸收率不是物种对养分胁迫的一种适应方式,而是许多物种的固有
特征之一, 也就是说养分元素内吸收率的高低与物种对低养分胁迫的适应性之间没有必然的联系。目前
这个问题还没有定论〔26〕。 基于常绿树种和落叶树种在 N、 P、K的内吸收率上的差异及同一生境中不同
物种间元素内吸收率之间的差异〔8, 26〕, 影响叶片衰老过程中养分元素内吸收率的第一个因素是物种的
遗传特性。
4. 2　元素在韧皮部的流动性
马斯纳〔9〕根据缺素症状发生的部位总结了各养分元素在叶片衰老过程中向树体的内吸收程度的高
低 (表 5)。 这与我们对 N、 P、K、C a、M g的统计结果相类似 (表 4),也与这些元素在韧皮部的流动性大小
相符 (表 6)。但是我们并不能据此得出养分元素在韧皮部中的流动性决定元素内吸收率的大小。老叶中
养分元素的内吸收包括 4个步骤: ①细胞内养分元素的活化; ②运输到筛管; ③韧皮部的运载; ④筛管内
的移动。 C hapin等〔32〕认为元素在韧皮部中的移动性是控制养分内吸收程度的最重要因素。
表 5　缺素症状发生部位与叶片衰老过程中养分内吸收程度〔9〕
T ab le 5　D eg ree o f nutr ient re trans lo cat ion at lea f
　　　 senescence and the po sitions o f the sym ptom s o f
　　　　　　 e lem ent-defic iency occu rr ing
元素种类
E lem en t
缺素症状发生部位
S ite of def icien cy d iseas e
养分内吸收程度
Retran slocat ion ef f icien cy
N、P、K、M g 幼叶 很高
S 老叶 不高
F e、 Zn、C u、M o 幼叶 很低
C a 幼叶及茎顶 极低或无
表 6　矿质元素在韧皮部的流动性〔18〕
　T ab le 6　M ob ility o f m ine ral
　　　　 e lem en ts in ph leom
可流动的
E as ily m ob i le
中等流动的
M ob ile
不流动的
Imm ob ile
K Fe C a
M g M n B
P Zn
S C u
N M o
4. 3　源库关系
叶片衰老过程中养分元素内吸收的最重要的功能就是建立养分库, 它是植物体内养分库的重要贡
献者 (表 1)。 体内稳定的养分库的建立可保证植物在根系吸收能力相对不足的情况下维持正常的生长
发育〔2〕。大多数植物主要是根茎顶端、繁殖器官、贮存根及块茎等竞争光合产物及养分元素〔9〕,它们的竞
争能力是不同的,其中繁殖器官、贮存根及块茎等的竞争能力比较高,也就是说在生殖生长阶段或贮存
根及块茎发育阶段植物对光合产物及养分元素的需求较大。 它们共同作用形成一个对光合产物和养分
元素的需求势, 势的高低决定了向库索取光合产物及养分元素的能力的大小。 在库一定的情况下,势低
者一方面通过提高库中物质的利用效率 ,对作为养分库重要来源之一的正在衰老的叶片来说, 表现为养
分内吸收率的提高, 但这种提高是有限度的,它受叶片非结构性成分 (在叶片衰老过程中可水解的部分 )
的比例及元素在韧皮部中的移动性所制约;另一方面通过生长调节来减少对养分的需求。土壤养分供应
水平对内吸收率的影响是通过影响源库关系来实现的。M ay等〔29〕认为, 在某种程度上,生长调节有利于
维持植物体内相对稳定的源库关系,而源库关系在调节韧皮部的运输及叶片养分元素内吸收方面有重
要作用。
4. 4　环境因子
此外, 不能忽视环境因子的作用,这也是目前被忽略的方面。 环境因子主要通过影响源库关系起作
用, 如花期的低温或强风,就有可能使当年的座果率下降;病虫害、干旱、水涝及人为的修枝、疏花疏果等
都可以改变源库关系, 进而影响内吸收率。 Chap in等〔17〕对北美白桦的研究发现,摘除花序可显著降低元
素内吸收率, 营养枝叶片的元素内吸收率远低于结果枝。M ay等〔29〕发现冬青叶、石栎叶片遮荫后元素内
吸收率明显低于对照。 因此, 我们认为影响叶片衰老过程中元素内吸收率的第四个因素是环境因子。
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